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综 述                                                               

微生物代谢环境难降解性有机物的酶学研究进展 

吴克, 潘仁瑞, 蔡敬民, 刘斌 
合肥学院生物与环境工程系 酶学与工程重点实验室, 合肥 230022 

摘  要: 随着人类社会的快速发展, 工业化水平不断提高, 产生大量的污染物并排放到环境中, 给人类的生活和身体健

康造成了严重的影响。这些污染物中包含种类繁多的难降解有机物, 如多芳香烃(PAHs)、环硝胺类物质(RDX、HMX 和

CL-20)、多氯联苯(PCBs)及烷烃类化合物等, 对自然界的污染危害大。微生物可以消除它们对污染的影响, 研究结果表

明微生物的代谢或共代谢活动是降解这些物质的有效途径, 降解起始阶段需要一些关键酶的参与活动, 以氧化还原酶

为主。这些氧化还原酶一般与细胞膜上其他的活性组分在一起, 形成一个氧化还原系统氧化底物。被氧化的中间物质再

通过一系列酶催化继续氧化成三羧酸中间代谢产物被微生物所利用。以下综述了与这些物质降解相关的代谢途径和关

键的酶, 展望今后在开展这类研究工作时要加强降解微生物的筛选和相关酶学的研究, 进一步研究这些污染物的代谢

或共代谢途径和机理, 为工程化治理环境污染提供依据。 
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Progress in study on microbial enzymes for the metabolism of 
environmental refractory organic compounds 
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Abstract: With the rapid development of socialization and industrialization, more and more pollutes were produced and discharged 

into natural environment. It is harmful to human health and life. These pollutes included refractory degradation organic compounds 
like PAHs, RDX, HMX, CL-20, PCBs and alkanes and their relative substances. Various compounds exist in nature with long life 
span. They are the most hazardous than other organics. The impact of pollutes can be treated by microorganisms. Result showed that 
it is an effective way for bioremediation of these pollutes with microbial metabolism or cometabolism. A few key enzymes, mainly 
oxidative and reductive enzymes, connected with the first step of initial degradation. Normally, enzymes grouped with other active 
fraction on the cell membrane are composed of one oxidative and reductive system for substrates oxidation. The metabolic 
intermediates can be used with TCA by microorganisms. The pathways of metabolism and the key enzymes were summarized. The 
further research topics should be focused on microorganism screen and its relative enzyme, pathway and mechanism of metabolism 
or cometabolism for such compounds degradation, and the result was hoped for the environmental protection. 
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全球人口增长迅速 , 工业和城市化进程加快 , 

人类自身的发展使得人类对环境和资源的开发利用

强度达到空前规模, 造成的环境污染已经成为制约

人类社会发展的重要因素。大量的合成有机化合物

在人类活动的过程中进入环境, 据估计每年约一千

种新型的有机化合物投入市场, 其中它们大多数是

难生物降解性有机物。难降解性有机物具有的基本

特性为: 1) 长期残留性。污染物一旦排放到环境中, 

难于被分解, 因此可以在水体、土壤和底泥等环境

介质中存留数年或更长的时间。2) 生物蓄积性。难

降解性有机物一般具有低水溶性、高脂溶性的特征, 

能够在多数生物脂肪中发生生物蓄积。3) 半挥发性

和高毒性。有的难降解性有机物具有半挥发性, 可以

在大气环境中远距离迁移, 它们对人和动物一般具

有毒性作用, 有的可以导致生物体内分泌紊乱、生殖

及免疫机能失调, 有的甚至引起癌症等严重疾病。 

进入环境的难降解性的污染物, 主要包括卤代

有机溶剂、卤代苯环类化合物、稠环芳烃、杂环化

合物以及农药等。传统的化学方法和物理方法, 已

经很难达到完全清除污染物的目的。微生物对环境

的净化越来越引起人们的关注, 其中以共代谢方法

处理这些有机物效果最好[1]。共代谢作用就是微生

物在厌氧或好氧的条件下, 利用生长基质如碳源和

能源时 , 释放酶对难降解性污染物进行降解作用 , 

在污染物降解转化的过程中, 微生物得不到维持生

长的碳源或能源。共培养过程中也要注意基质浓度

的影响, 浓度高可与目标污染物之间发生关键酶的

竞争作用, 抑制难降解性物质的转化。 

共代谢是普遍存在于自然界的一种代谢方式 , 

影响着很多自然化合物和大量人工合成化合物的降

解过程。其核心问题就是关键酶的诱导及其活性的

维持、生长基质与目标污染物之间的竞争抑制、目

标污染物及其中间降解产物对微生物毒性作用等 , 

它们是影响共代谢过程的关键性因素。在影响共代

谢过程的因素中, 关键酶的诱导和作用机理研究、代

谢的动力学等研究[2-3], 已引起广泛关注, 以下以包

括共代谢处理难降解有机物种类为对象, 概括介绍

相关降解过程中关键酶的研究情况, 以期为今后的

研究创造条件。 

1  多环芳香烃(PAHs)的共代谢生物修复关

键酶 

PAHs 是一类对自然界和人类都具有毒害作用

的化合物, 产生于未完全燃烧的有机物、石油、汽

油产品和各类工业活动[4-7], 达数百种之多, 根据所

含环的数量分为低分子量和高分子量两类物质。

PAHs 在自然界的稳定性, 取决于其物理和化学性

质 , 一般情况下分子量越大 , 稳定性就越强 , 毒性

也越大。这类物质对人类的危害主要来自大气、水

体和食物等[8]。近年来研究结果显示, PAHs 的安全

和有效的去除方法是生物修复, 自然界中有很多能

够利用 PAHs 的微生物如细菌、真菌和藻类等都已

有报道[9]。这些微生物利用好氧或厌氧的代谢或共

代谢途径来降解 PAHs, 尤以共代谢途径为要。 

PAHs 的好氧处理途径的第一步重要反应是由

dioxygenase/monoxygenase(双加氧酶 /单加氧酶 )参

与氧化芳香环, 通过代谢作用, 最终将底物降解成

三羧酸循环过程中的中间关键代谢产物, 进入循环

氧化; 在厌氧处理过程中, 电子受体为硝酸盐、铁离

子和硫酸盐离子等, 近年来的研究结果显示这一过

程伴随着脱氮和硫的还原反应[10-11]。降解途径以萘

为例(图 1)[12]。 

现已分离出的许多革兰氏阳性菌, 可以产生相

关的氧化酶来降解 PAHs, 这些酶分别由细菌的染

色体和质粒编码。表 1 列出部分降解 PAHs 的关键

酶类[13-15]。 

上述这些酶都可以通过基因表达, 用在 PAHs

的降解应用研究中。此外, 还发现真菌的漆酶[16]、

细胞色素 P450[17]等都可以降解 PAHs。 

2  环硝胺类物质(RDX、HMX 和 CL-20)的
生物修复关键酶 

环硝胺类物质是众所周知的军事火药, 它也广

泛应用在化学工业和印染工业中, 在日常的使用中

对环境造成了严重的污染。这类物质的污染主要发

生在军事基地和军事要塞及其周边地区, 以及相关

的工业区域。环硝胺类物质对环境造成的污染, 除

了其本身以外, 还有在爆炸后产生的残留物。据美 
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图 1  萘的好氧与厌氧降解途径[12] 
Fig. 1  Pathways of naphthalene with aerobic and anaerobic bacterial degradation[12]. 
 
国和加拿大等国的调查, 上述的区域中, 这些物质

在土壤中的含量较高 , 已经污染了地表和地下水 , 

今后将严重影响周边人类的健康。环硝胺类物质对

环境的污染已经得到各国政府的重视。目前已发现

许多好氧细菌、厌氧细菌和真菌等都可以转化RDX、

HMX 和 CL-20, 通过微生物的代谢来降低其对自然

界的危害[18-19]。 

对 RDX、HMX 和 CL-20 代谢途径的假设如图

2所示[20]。在微生物代谢过程中一些关键的酶(表 2)

起到了重要作用[21-29]。为了进一步研究关键酶对这

类物质的代谢效果, Hannik等、Rosser等[30-31]已经将

细菌的 PETNR(Pentaerythritol tetranitrate reductase)

基因转入到烟草等植物体内, 获得成功表达, 植物

在污染土地里生长良好。 

3  烷烃降解过程中的关键酶类 

对烷烃类物质污染的研究历史已久, 起初只是

利用微生物的代谢作用处理水体中的浮油, 到了 20

世纪转变成油品的深加工和利用, 比如利用油品生

产单细胞蛋白等。当面临处理油料污染的问题时 , 

人们不禁要了解微生物对烷烃类物质的氧化过程 , 

何种酶参与了烷烃类物质的羟基化作用等。研究结

果表明许多微生物都具有较强的烷烃类物质的降解

能力, 这类物质的氧化不能够在体外进行, 必须依

赖一系列的酶的组成来完成羟化作用的过程, 代谢

过程如图 3所示[32]。 
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表 1  降解 PAHs 的关键酶类 
Table 1  Key enzymes of PAHs degradation 

Strain Substrate Enzyme Reference
Pseudomonas putida OUS82 
 
 
P. aeruginosa PaK1 
 
 
P. stutzeri AN10 
 
Rhodococcus sp. 124 
 
Nocardidoes sp. KP7 
 
 
Mycobacterium sp. PYR-1 
 
 
Pseudomonas putida strains 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
P. putida NCIB9816 
 
P. sp. Strain C18 
 
 
 
 
P. sp. Strain C18 
 
 
Ralstonia sp. U2 
 
 
Alcaligenes faecalis AFK2 

Naphthalene, phenanthrene 
 
 
Naphthalene 
 
 
Naphthalene, 2-metthylnaphthalene 
 
Naphthalene, toluene, indene 
 
Phenanthrene 
 
 
Anthracene, phenanthrene, 
fluoranthene, pyrene 
 
Naphthalene, salicylate 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Naphthalene 
 
Naphthalene, dibenzothiophene, 
phenanthrene 
 
 
 
Naphthalene 
 
 
Naphthalene 
 
 
Phenanthrene 
 
 

Ferredoxin reductase, cis-dihydrodiol dehydrogenase, 
dioxygenase, isomerase, hydrate-adolase, dehydrogenase 
 
Ferredoxin reductase, cis-dihydrodiol dehydrogenase, 
dioxygenase, isomerase, hydrate-adolase, dehydrogenase 
 
Saliylate 1-hydroxylase 
 
Cis-dihydrodiol dehydrogenase, putative aldolase 
 
Dioxygenase, ferredoxin reductase, 
2-carboxybenzaldehyde dehydrogenase 
 
Aldehyde dehydrogenase 
 
 
Reductase, cis-naphthalene dihydrodiol dehydrogenase, 
salicyaldehyde dehydrogenase, 
1,2-dihydroxynaphthalene oxygenase, 
2-hydroxybenzalpyruvate aldolase, 
2-hydroxychromene-2-carboxylate isomerase, salicylate 
hydroxylase, catechol oxygenase, 2-hydroxymuconic 
semialdehyde dehydrogenase, 2-oxo-4-pentenoate 
hydratase, 4-hydroxyl-2-oxovalerate aldolase, 
acetaldehyde dehydrogenase, 4-oxalocrotonate 
decarboxylase, 2-hydroxymuconate tautomerase 
ferredoxin reductase, cis-dihydrodiol dehydrogenase, 
dioxygenase, isomerase, hydrate-adolase, 
dehydrogenase, saliylate 1-hydroxylase 
 
Naphthalene-dioxygenase 
 
Naphthalene-dioxygenase, cis-naphthalene dihydrodiol 
dehydrogenase, salicyaldehyde dehydrogenase, 
1,2-dihydroxynaphthalene dioxygenase, isomerase, 
hydratase-adolase 
 
Ferredoxin reductase, naphthalene cis-dihydrodiol 
dehydrogenase, salicyaldehyde dehydrogenase 
 
Ferredoxin reductase, cis-dihydrodiol dehydrogenase, 
aldehyde dehydrogrnase 
 
Ferredoxin reductase, cis-dihydrodiol dehydrogenase, 
dihydroxyphenanthrene dioxygenase, isomer, 
hydratase-aldolase, 1-hydroxy-2-naphtholdehyde 
dehydrogenase, 1-hydroxy-2-naphthooate 
dehydrogenase, trans-2-carboxybenzaldehyde 
dehydrogenase, 2-carboxybenzaldehyde dehydrogenase, 
glutathione-s-transferase 

13-15 
 
 
13-15 
 
 
13-15 
 
13-15 
 
13-15 
 
 
13-15 
 
 
13-15 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
13-15 
 
13-15 
 
 
 
 
13-15 
 
 
13-15 
 
 
13-15 

 
烷烃类物质种类较多 , 对于不同的烃类物质 , 

微生物产生的烷烃羟化酶的种类也不同。实验表明, 

根据烷烃强化水解酶的底物性质可将烃类物质分为

3类, 即 C1-C4、C5-C16和 C17及其以上。近来的相关

氧化烷烃类物质的关键酶见表 3[33-37]。 

4  多氯联苯(PCBs)类物质降解过程中的关

键酶类 

PCBs 是工业化学品, 属于卤代芳烃, 已有 209

种同系物或异构体。具有特殊高温下一般不可燃、低

电导率以及化学稳定性和生物难降解性, 已被用作

绝缘油、阻燃剂、导热剂、液压油、增塑剂等。PCBs

也被用于铁路变压器、矿井设备、无碳复写纸、颜

料、电磁设备中, 作为一种衬纸介质和浸没油、光

学液体以及天然气管道液体。 

PCBs的化学性质极其稳定, 在自然界中降解极

其缓慢, 联苯的氯化程度增加, 持久性也随着增加, 

是一种长寿命的环境污染物。可通过各种途径迁移

入大气、土壤、水体环境中, 造成环境污染。PCBs

对生物肌体脂肪的亲和力 , 很容易在脂肪中溶解 , 

具有很强的脂溶性。很容易进入食物链, 影响人类

和动物的生存能力, 被列入世界八大公害。对这类 
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图 2  RDX(A)、HMX(B)和 CL-20(C)的代谢途径[20] 
Fig. 2  Proposed biodegradation pathways of RDX(A), HMX(B), and CL-20(C)[20]. 
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表 2  降解 RDX、HMX 和 CL-20 的关键酶 
Table 2  Key enzymes of RDX, HMX and CL-20 transformation 

Strains Substrates Enzymes References 

Aspergillus niger 
C. kluyveri 
Pseudomonas sp. strain FA1 
Pseudomonas sp. strain  
ATCC 29352 
Clostridium sp. EDB2 
N 
Rhodococcus strain DN22 
Morganella morganii B2 
Enterobacter cloacae PB2 

RDX 
HMX 
CL-20 
CL-20 

 
CL-20 
RDX 
RDX 
TNT 
TNT 

Nitrate oxidoreductase 
Xanthine oxidase 
Nitroreductase 
Monooxygenase  
 
Dehydrogenase 
Manganese 
Cytochrome p-450 
Nitroreductase 
Penterythritol tetranitrate reductase 

21 
22 
23 
24 

 
25 
26 
27 
28 
29 

N: no determination 

 

 
 

图 3  烷烃类物质羟化反应的电子传递链[32] 
Fig. 3  Way of alkane hydroxylase system and its electron transfer system[32]. 
 
表 3  烷烃类物质的氧化关键酶类 
Table 3  Key enzymes of the oxidation of alkanes 

Strains Substrates Enzymes References

Methylococcus, Methylosinus, 
Methylocystis, Methylomonas,  
Methylocella 

 
Methylococcus, Methylosinus, 
Methylocystis, Methylomonas, 
Methylobacter 

 
Acinetobacter, Alcanivorax, 
Burkholderia, Mycobacterium, 
Pseudomonas, Rhodococcus 

 
Candida maltosa, Candida tropicalis, 
Yarrowia lipolytica 

 
Acinetobacter, Alcaniverorax, 
Caulobacter, Mycobacterium 

 
Rhodococcus, Sphingomonas, 
Acinetobacter sp. M1 

C1-C8(halogenated)-alkanes, alkanes,  
cycloalkanes 
 

 
C1-C5(halogenated)-alkanes, alkanes 
 
 

 
C5-C16 alkanes, fatty acids, alkylbenzenes,  
cycloalkanes 
 

 
C10-C16 alkanes, fatty acids 
 

 
C5-C16 alkanes, cycloalkanes 
 

 
C10-C30 alkanes, alkylbenzenes 
 

Soluble methane 
monooxygenase 
 

 
Particlate methane  
monooxygenase 
 

 
AlkB-related alkane  
hydroxylases 
 

 
Eukaryotic P450 
 

 
Bacterial P450 oxygenase  
system 

 
Dioxygenase 

33 
 
 
 

33 
 
 
 

34 
 
 
 

35 
 
 

36 
 
 

37 

 
物质的处理, 保护环境也引起了广泛重视。 

尽管这类物质在自然界寿命长 , 微生物处理

PCBs是一种有效的途径, 研究表明以革兰氏阳性细

菌和阴性细菌为主的微生物能够降解 PCBs, 降解作

用很复杂, 这主要取决于 PCBs的种类, 还取决于氯

的含量。有些微生物尽管含有编码的 PCBs 酶基因, 

但是只能降解含 3~4个氯基团的 PCBs, 但是也有些

微生物表现出很强的降解能力。对这类物质降解基

本途径以联苯及其类似物等[38]分解过程为例(图 4)。

降 解 过 程 中 还 需 要 一 些 关 键 性 的 酶 如

biphenyl-2,3-dioxygenase等的参与。表 4列出 PCBs

降解过程中的关键酶系, 在染色体上以基因簇形式

存在[39-63]。 

5  氯乙烯类降解的关键酶 

氯乙烯类化物中常见的是三氯乙烯(TCE)。在受 
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图 4  联苯(A)、多氯联苯(B)和氯儿茶酚(C)的微生物降解代谢途径[38] 
Fig. 4  Selected pathways for biphenyl(A), PCB (B) and chlorocatechols (C) degradation[38]. 
 
 
污染的地下水和土壤中, 三氯乙烯是最主要的有

害污染物之一。TCE是致癌物质, 人类直接饮用含

TCE 的地下水或食用受污染土壤中生长出来的粮

食对健康危害极大。由于它不能够作为微生物生

长的碳源和能源, 单独存在时难以被好氧生物降

解。高氯化乙烯可通过厌氧生物通风处理。近年

来大量研究发现氯化物可通过共代谢好氧降解 , 

是解决这类物质污染的好途径。在生长基质和其

他可转化化合物存在下, 微生物才能够对非生长 

基质进行转化。生长基质是电子供体, 为细胞的生

长和维持提供碳源和能源, 甲烷、苯酚、甲苯和丙

烷等已被证明是有效的电子供体, 另外好氧共代

谢还需要加入氧作为电子受体, 从而达到这类物

质的生物降解。不同生长基质上, TCE降解微生物

酶见表 5[64-73]。 

6  展望 

大量的污染物质如多芳香烃(PAHs)、环硝胺
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类物质(RDX、HMX 和 CL-20)、多氯联苯(PCBs)

及氯烯化物等被生产出来 , 随着人类的应用 , 逐

渐被排放到环境中, 带来了严重的环境影响。利用

微生物的代谢或共代谢活动可有效降解这些物质, 

在降解过程需要一些关键的氧化还原酶类、以及

相关联的代谢物酶类的参与活动。以上概述了国

外相关的研究成果包括代谢途径和关键的酶, 很

多酶学的研究工作已进入分子水平, 并有工程应

用的范例。 

对这些物质的污染现象也引起了我国学者的

高度重视, 先后开展了相关的研究工作, 并取得了

相关的研究成果。但是, 目前研究的内容大多还是

以微生物的细胞代谢为主, 来评价污染物的降解程

度。也有作者提出了氧化酶在环境保护中的应用[74], 

也建立了相关三氯乙烯的代谢过程中关键酶的模

型[75], 但是很少开展代谢过程中酶学的研究工作。

建议今后要加强开展对这类有机物降解的微生物

的筛选和相关酶学的研究, 进一步研究这些污染物

的代谢或共代谢途径和机理, 为工程化治理环境污

染提供依据。 

 
表4  降解PCBs过程的关键酶类 
Table 4  Key enzymes of degradation of PCBs 

Strain Substrate Enzyme Reference

Burkholderia sp. LB 400,  
 
 
 
 
Pseudomonas putida KF715 
 
 
Rhodococcus sp. strain M5 
 
 
Rhodococcus sp. strain RHA1 
 
 
Achromobacter 
georgiopolitanum KKS102 
 
 
 
Sphingobium yanoikyae B1, 
Novosphingobium 
aromaticvorans F1999 
 
 
 
Pseudomonas putida AC858, 
Pseudomonas aeruginosa JB2, 
Pseudomonas sp. P51, P. 
chlororaphis RW71, Wautersia 
eutropha NH9 
 
Burkholderia sp. NK8 
 
 
Wautersia eutropha JMP134 
 
 
 
Delftia acidovorans P4a 
 
 
 
Rhodococcus opacus 1CP 
 

Bip5hynel 
 
 
 
 
Biphynel 
 
 
Biphynel 
 
 
Biphynel 
 
 
Biphynel 
 
 
 
 
Biphynel 
 
 
 
 
 
Chlorrocatechol 
 
 
 
 
 
Chlorrocatechol 
 
 
Chlorrocatechol 
 
 
 
Chlorrocatechol 
 
 
 
Chlorrocatechol 

Oxygenase, oxidoreductase, biphenyldihydrodiol dehydrogenase, 
2,3-dihydroxybiphenyl 1,2-dioxygenase, glutathione transferase, 
2-hydroxypenta-2,4-dienoate hydratase, acetaldehyde 
dehydrogenase, 4-hydroxy-2-oxovalerate aldolase 
 
Oxygenase, oxidoreductase, biphenyldihydrodiol dehydrogenase, 
2,3-dihydroxybiphenyl 1,2-dioxygenase 
 
Oxygenase, oxidoreductase, biphenyldihydrodiol dehydrogenase, 
2,3-dihydroxybiphenyl 1,2-dioxygenase 
 
Oxygenase, oxidoreductase, biphenyldihydrodiol dehydrogenase, 
2,3-dihydroxybiphenyl 1,2-dioxygenase 
 
Oxygenase, oxidoreductase, biphenyldihydrodiol dehydrogenase, 
2,3-dihydroxybiphenyl 1,2-dioxygenase, glutathione transferase, 
2-hydroxypenta-2,4-dienoate hydratase, acetaldehyde 
dehydrogenase, 4-hydroxy-2-oxovalerate aldolase 
 
Oxygenase, oxidoreductase, didrodiol dehydrogenase, glutathione 
transferase, 2-hydroxypenta-2,4-dienoate hydratase, acetaldehyde 
dehydrogenase, extrediol dioxygenase, 4-hydroxy-2-oxovalerate 
aldolase, HOPODA/hydroxymuconic somialdehyde hydrolase, 
xylene monooxygenase 
 
Dienelactone hydrolase, phenol hydroxylase, chlorolcatechol 1,2 
dioxygenase, maleylacetate reductase, chloromuconate 
cycloisomerase 
 
 
 
Dienelactone hydrolase, chlorolcatechol 1,2 dioxygenase, 
maleylacetate reductase, chloromuconate cycloisomerase 
 
Dienelactone hydrolase, phenol hydroxylase, chlorolcatechol 1,2 
dioxygenase, maleylacetate reductase, 2,4-D α–ketoglutarate 
dioxygenase, chloromuconate cycloisomerase 
 
Dienelactone hydrolase, phenol hydroxylase, chlorolcatechol 1,2 
dioxygenase, maleylacetate reductase, 2,4-D α–ketoglutarate 
dioxygenase, chloromuconate cycloisomerase 
 
Dienelactone hydrolase, chlorolcatechol 1,2 dioxygenase,  
chloromuconate cycloisomerase, chloromuconolactone 
dehalogenase 

39-40 
 
 
 

 
41-42 

 
 

43-44 
 

 
45-46 

 
 

47-49 
 
 
 

 
50-53 

 
 
 
 

 
54-58 

 
 
 
 

 
59 

 
 

60 
 
 

 
61-62 

 
 

 
63 
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表 5  不同生长基质中降解 TCE 过程的关键酶类 
Table 5  Key enzymes of degradation of TCE with different growth substrates 

Strain Growth  substrate Enzyme Reference 

Rhodococcus corallinus B-276 
Xanthobacter Py2 
Nitrosomonas europaca 
Ralstonia eutropha JMP 134 
 
Mycobacterium vaccae JOB5 
Pseudomonas butanavora 
Methylosinus trichosporium OB3b 
 
Methylomonas methanica 68-1 
Pseudomonas putida F1 
Burkholderia cepacia G4 
Ralstonia pickettii PKO1 
Pseudomonas mendocina KR1 

Propylene 
Propylene 
Ammonia 
Phenol + 
2,4-dichlorophenoxyacetate 
Propane 
Butane 
Methane 
 
Methane 
Toluene 
Toluene 
Toluene 
Toluene 

Alkane monooxygenase 
Alkane monooxygenase 
Ammonia monooxygenase 
Phenol hydroxylase 
 
Propene monooxygenase 
Butane monooxygenase 
Particulate methane monooxygenase, 
soluble methane monooxygenase 
Soluble methane monooxygenase 
Toluene dioxygenase 
Toluene 2-monooxygenase 
Toluene 3-monooxygenase 
Toluene 4-monooxygenase 

64 
65 
66 
67 

 
68 
73 
70 

 
71 
68 
72 
69 
69 
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